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摘 要 


讨论 了 性 类 固 醇 激素 对 鸣 禽 发 声 行为 及 其 神经 回路 的 影响 。 从 细胞 回路 水 平 、 行 为 水 平 对 性 激素 


在 幼年 鸣 禽 发 声学 习 和 成 年 鸣 禽 鸣 磅 可 塑性 中 的 作用 进行 了 全 面 论述 。 介 绍 了 国内 外 在 鸣 禽 发 声 这 一 研究 领域 
的 最 新 进展 ， 村 深入 开展 动物 学 习 记 忆 和 神经 机 制 的 研究 具有 上 弄 鉴 作用 。 
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维持 ， 都 离 不 开 听 党 经 验 和 体内 激素 的 作用 。 近 年 
研究 表明 ， 一 些 发 声 相关 脑 区 有 性 激素 积累 ,说 明 
性 激素 可 直接 作用 于 神经 结构 来 影响 发 声 行 为 
(Balthazart 等 ，1992; Gahr 等 ，1993)。 成 年 鸣 食 
个 体 的 鸣 雌 能 力 表 现 出 显著 的 性 别 和 季节 性 差异 。 
造成 这 种 差异 的 原因 在 于 发 声学 习 相 关 核 团体 积存 
在 显著 的 性 二 态 性 ( 李 东 风 等 ，1992; 柏 素 霞 等 ， 
1994) 以 及 性 腺 结构 与 机 能 的 季节 性 差异 (和 付 立波 
F. 1998). 本文 结合 国内 外 实验 室 工作 ， 从 细胞 
回路 水 平 、 行为 水 平 对 性 激素 在 幼年 和 成 年 鸣 禽 发 
声学 习 中 的 作用 作 一 回顾 。 


1 性 激素 与 发 声 相 关 神 经 回路 


已 知 鸣 傅 的 发 声 运动 通路 由 高 级 发 声 中 枢 
(HVC) 一 上 古 纹 状 体 粗 核 (RA) 一 舌 下 神经 核 气管 
鸣 管 亚 核 (nits) 组 成 ， 这 一 通路 参与 鸣 内 学 习 
的 后 期 阶段 。 除 此 之 外 ， 在 丘脑 和 前 和 脑 之 间 还 存在 
-RERI ARRE H (HVC) > 
Matt XE (area X) 一 丘脑 背 外 制 核 〈《DLM) 一 新 
纹 状 体 前 部 巨细 胞 核 外 侧 部 {LIMAN) 一 古 纹 状 体 
WK (RA)， 这 一 通路 参与 鸣 只 学 习 的 早期 阶段 。 
见 图 1。 近 年 的 研究 表明 ， 多 数 核 团 中 的 神经 元 都 
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具有 雄 激 素 受 体 ， 且 梭 鸟 含量 高 于 肉 鸟 。 与 此 相 
E, 多 数 核 团 中 的 神经 元 都 不 具有 峻 激素 受 体 ， 仅 
在 HVC 内 偶 见 。 

HVC SA ARE Ho, FE EE y 
具有 独特 地 位 。 其 中 一 类 神经 元 向 RA 投射 ， 另 一 
JST Ih] ORT A X RB, Ee D 
H, HVC 内 梭 激 素 靶 细胞 数量 急剧 增加 (Bottjer， 
1987)， 并 且 RA 投射 神经 元 和 和 区 投射 神经 元 都 含有 
太 量 雁 激 素 积 累 细 胞 (Shabi 等 ，1989)， 这 说 明 
HVC 可 能 通过 其 投射 神经 元 影响 路 呆 学 习 。 

LMAN-~RA nM ts 通路 的 每 一 级 核 团 都 包含 
雄 激 素 积 累 细胞 ， 而 且 在 发 育 的 早期 该 回路 就 可 能 
直接 对 鸣 哄 形成 产生 影响 。 因 为 在 鸣 哟 发 育 的 早期 
(55 日 龄 前 ) 损毁 雄性 辛 胸 草 和 省 的 LMAN， 会 立即 
于 扰 发 声学 习 ; MERAH (55 日 龄 后 ) 或 成 
年 损毁 LMAN 则 对 鸭 哄 无 影响 (Johnson 等 ， 
1994)。 对 兽 胸 草 淮 的 研究 进一步 显示 ，LMAN 中 
的 RA 投射 神经 元 和 非 投 射 神经 元 都 积累 雄 激 素 ， 
但 投射 神经 元 积累 雄 激 素 的 浓度 更 高 《Korsia 等 ， 
1989). 

FCT FES 9 Be PAF Y BA BR eS, Wg BE BS EF 
性 变化 期 ， 发 声 相 关 脑 区 的 结构 均 发 生 明 显 的 改 
变 。 这 种 改变 涉及 许多 方面 ， 包 括 脑 区 体积 、 神 经 
元 密度 、 神 经 元 数量 〈 李 东风 等 ，1997; Bottje 等 ， 
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1997), 新 生 神 经 元 的 加 入 和 神经 元 存活 (Kim 等 ， 
1994)， 轴 突 联 系 形成 和 重建 《Johnson 等 ，1992)， 以 
及 树 突 、 突 能 形态 的 重 塑 等 (Nixdorf-Bergweiler $, 
1995}, TECH fe EE ERAT PS Se Bi AR SF 
兴奋 性 ， 作 为 转录 因子 诱导 基因 产物 生成 ， 从 而 直 
接 或 间接 影响 神经 元 的 结构 和 功能 。 

亩 酮 对 成 年 鸣 禽 脑 的 季节 性 形态 可 塑性 的 影 
响 , CREAR. FEMS RSI. S 
G BE HK BEE AR eB wd HE AR EEC Armold, 
1997), PAR, SHAE REE RE Be EH a H S A D E 
HELE, MA XAM LMAN 的 体积 比 正常 发 育 
的 小 ,但 HVC 和 RA 的 体积 发 育 正常 (Grisham 
等 ，1997)。 可 是 ， 肉 二 醇 处 理 幼年 峻 性 斑 胸 草 玫 
则 导致 发 声 核 团 显 著 生 长 并 发 出 雄性 特征 的 鸣 只 
(Simpson 等 ，1991b)。 虽 然 HVC 中 含有 一 定量 的 
HET HK BAA a a, (ES ES Hd A HE SA 
分 布 似 乎 比 雄 激素 受 体 的 分 布 更 为 局 限 Johnson 
等 ，1995)。 对 成 年 雄性 金 丝 党 AVC 的 两 条 投射 
同 路 的 研究 发 现 : 这 两 条 回路 在 积累 雄 、 肉 激素 的 
论 力 方面 具有 差别 。HVC 内 的 RA 投射 神经 元 只 
积累 雄 激 素 ; 相反 ，X RRA RRR 
MER R 【Gahr，1990)。 另 外 ，RA 投射 神经 元 中 
AOR Ran AT OX RR A (A 
2 AB ARb BE AY SS 2 BE ee eH HVC 
腹 内 俩 的 paraHVC {包含 大 量 的 X 区 投射 神经 
元 )， 含 有 大 量 的 峻 激素 靶 细 隐 ， 而 HVC A AE 
素 的 靶 细 胞 很 少 (Johnscn 等 、1995)。 成 年 雄性 金 
丝 淮 的 X 区 投射 神经 元 只 积累 肉 激 素 (Nordeen 
$, 1987), E ii SAB ay Wy BEES ttl FSS HK Se A E 
雄 激素 的 不 同 功 能 。 肉 激素 选择 性 影响 的 回路 对 早 
期 鸣 哈 学 习 是 必要 的 ， 而 施 激 素 选 择 性 影响 的 回路 
对 启动 后 期 鸣 呆 也 是 必要 的 。 

虽然 正常 发 育 以 及 成 年 神经 发 生 都 能 促进 发 声 
相关 脑 区 的 形态 改变 ， 但 获得 的 证 据 表明 ， 人 性 激素 
并 不 是 通过 调节 细胞 增生 改变 脑 区 形态 。 换 句 话 
说 ， 控 制 成 年 金 丝 雀 的 性 激素 水 平 ， 并 不 影响 端 脑 
腹 室 带 与 3H 胸 苷 的 结合 而 产生 新 细胞 《Brown 等 ， 
1993). Am, TERR NT OS AHNA 24 od a 
LENER., ME a SS A SE 
神经 元 的 存活 及 迁移 起 促进 作用 (Hidalgo 等 ， 
1995)。 性 激素 还 能 增 大 发 声 相关 核 团 神经 元 胞 体 
体积 ， 促 进 树 突 生 长 以 及 增加 突 触 数量 (DeVoogd 
等 ，1981}。 如 睾酮 处 理 成 年 金 丝 沈 可 以 使 神经 元 


胞 体 生长 ， 树 突 枝 增 大 ,细胞 间隙 扩大 。 资 料 还 表 
H, E, EMRE HS BS LRA ARH 
EA, HM RRMA SM CM RA HA R 
枝 的 长 度 ， 二 者 共同 作用 达到 的 效果 甚至 胜 过 使 用 
$H. BAUR, RS RRR KS, MAA 
RA 核 团 内 突 触 的 数量 、 增 加 HVC 神经 元 间 的 链 
BRIE: (DeVoogd 等 ，1985)。 


HVC /rs 





图 1 哆 离 鸟 发 声 运动 与 发 声学 习 通 路 
Fig. 1 The vocal control and vocal learning 
pathway of songbird 


HVC ;发 声 高 级 中 枢 ( higher vocal center}; RA: HR REE 
(nucleus rubustus archistriatalis) ;n Mts: F See ALS E E 
$ (tracheosyringeal section of the hypoglossal nucleus}; LMAN: 
FSC ARE BIÈRE E 4p Kb AB lateral magnocellular nucleus of 
ihe anterior neostriatum) , 30 At K BC: (area X): DLM: fr M A 
4h EK ( medial nucleus of the dorsolateral thalamus) ; K4 FF ( sy- 


rinx) 
2 性 激素 与 幼 鸟 的 发 声学 习 


鸣 禽 鸟 发 声学 习 由 两 个 阶段 构成 : 记忆 获得 阶 
段 、 幼 鸟 必须 听 到 并 记 住 教习 曲 的 声音 结构 ; 感觉 
运动 学 习 阶 段 ， 幼 乌 通 过 听觉 有 反馈 学 习 发 声 运动 特 
征 ， 以 完成 发 声 与 早期 记忆 模板 的 匹配 。 鸣 上 输 发 育 
历经 亚 鸣 瞪 (subsong)、 塑 性 鸣 呵 (plastical song) 
Asc KSB (full song) 3 个 时 期 。 性 激素 对 前 两 
个 时 期 的 影响 是 明显 的 。 

证 据 表 明 ， 对 刚 镶 出 的 肉 性 斑 胸 草 涂 进行 肉 二 
醇 处 理 ， 其 鸣 赚 控制 核 团 的 发 育 明显 雄性 化 ， 并 且 
成 年 后 可 发 出 象 雄 鸟 一 样 的 鸣 困 。 崔 二 醇 通 过 调节 
鸣 黑 系统 特定 脑 区 的 神色 元 存活 、 罕 触 再 生 、 神 经 
生长 来 发 挥 雄 性 化 效力 【Simpson 等 ，1991a)。 研 
KERA, MMAR ARR SHS HS SAREE 
化 发 育 的 必用 有 所 区 别 。 肉 二 醇 在 促进 RA 神经 元 
体积 雄性 化 方面 效果 最 佳 ， 而 二 氢 睦 柄 对 增加 RA 
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神经 元 数目 的 雄性 化 方面 效果 最 佳 。 雏 鸟 先 用 崔 二 
醇 处 理 ， 至 成 年 后 再 用 睾酮 ， 诱 导 的 雄性 化 程度 远 
远 超 过 单独 使 用 崔 二 醇 的 效果 。 这 说 明 早 期 施用 肉 
“SRB SRA Ea, MET BEER 
TRAAKRAURA MAM AICIZ. E 
出 后 第 1 FAVA, BE a A AE 
量 远 远 高 于 崔 鸟 ， 此 时 ， 用 肉 激 素 处 理 肉 鸟 能 显著 
促进 前 脑 唉 呆 系 统 的 雄性 化 发 育 。 

与 此 相反 ， 去 雄 或 用 抗 雄 激素 处 理 幼年 雄 乌 ， 
对 记忆 教习 曲 音节 的 能 力 、 以 及 塑性 鸣 町 的 影响 极 
小 。 但 是 ， 完 善 鸣 呆 的 产生 离 不 开 雄 激素 。 去 梭 或 
用 抗 雄 激 素 处 理 的 斑 胸 草 省 音节 顺序 变 得 不 固定 ， 
以 至 于 整个 鸣 团 异常 【Bottjer 等 ，1992)。 但 此 后 
将 塞 酮 提高 到 成 年 生理 水 平 ， 几 周 后 可 以 诱发 出 完 
SVS. BR Betis Ae HK TERS 
BRAMEK., BR, FARHA i a 
动 的 稳定 性 ， 并 且 参 与 发 声学 习 或 听 一 一 运动 整 


Fas 
Ao 


Ia SP a TLEER TT BE RY 
感觉 运动 期 和 成 乌 的 稳定 吵 啼 行为 中 的 作用 。 和 研究 
发 现 ， 幼 年 雄性 班 胸 草 省 血 清 中 军 酮 的 含量 为 成 年 
鸟 的 一 半 (Adkins-Regan 等 ，1990)， 而 且 ， 幼 鸟 
发 育 过 程 中 亩 柄 的 含量 若 长 期 保持 较 高 水 平 ， 将 严 
重 影响 斑 胸 草 省 的 鸭 雌 学 习 (Karsia 等 ，1991)。 
所 以 ， 相 对 低 水 平 的 举 酮 是 正常 鸣 毗 发 育 所 必须 
A. FEES II (20 日 龄 )， 就 对 幼 鸟 使 用 
26, 持续 3 周 左右 时 间 ， 雄 鸟 习 得 音节 数 比 对 照 
组 少 ， 说 明 记 忆 教 习 曲 音节 的 能 力 由 于 在 此 期 间 军 
AER RE Ts. RHR, SS 
RAKADIS EEE HETA EN R 
育 的 重要 因素 。 

SAARET, ARAB 2~3 月 内 
记忆 教习 曲 音节 但 无 任何 发 声 练 习 ， 太 约 在 7 了 7 一 8 
月 龄 时 ， 才 开始 练习 发 出 典型 音节 。 在 音节 记忆 一 
结束 就 用 举 酮 处 理 白 冠 省 能 诱导 性 早熟 并 导致 鸣 柴 
异常 ， 与 声音 隔离 情况 下 的 雄 鸟 鸣 呐 相似 。Whal- 
ing (1995) 对 白 洒 和 党 的 结果 提出 了 两 点 和 解释. 
一 是 雄 激 素 处 理 使 鸣 困 稳 定 过 程 比 正常 鸟 显 著 缩短 
《由 两 月 缩短 为 3 周 )， 雄 鸟 没有 足够 的 时 间 听 一 一 
运动 整合 ; 二 是 举 酮 水 平 的 过 早 提 高 干扰 了 记忆 桩 
存 期 神经 系统 的 正常 发 育 ， 因 这 一 储存 期 介 于 音节 
记忆 和 和 发声 运 动 之 间 。 

综 上 所 述 ， 可 以 推测 : 不 同 的 性 激素 对 于 鸣 禽 


鸣 呆 发 育 的 不 同 阶段 的 作用 是 不 一 样 的 。 肉 二 醇 可 
能 为 听觉 学 习 或 早期 的 感觉 运动 整合 所 必需 ， 而 军 
酮 或 宗 酮 代谢 物 对 习 得 鸣 困 的 稳定 是 必要 的 。 那 
么 ， 阻 断 肉 激素 的 作用 是 否 会 影响 哆 畔 学 习 ? 
Balthazart (1994) 用 抗 -~ MMR RNA RM H 
剂 处 理 鸟 企图 干预 雄性 化 发 育 。 结 果 发 现 ， 用 几 种 
已 知 的 抗 - 难 激 素 注 射 给 刚 孵 出 的 雄性 班 胸 草 党 未 
能 阻 断 神经 系统 的 雄性 化 发 育 ， 崔 激素 合成 的 强 抑 
制剂 如 fadrozole 或 vorozole HAH PEA. WR ME 
素 对 雄 鸟 的 饰 后 发 育 并 不 关键 ,那么 它 可 能 在 且 前 
发 挥 作用 。 为 了 验证 这 一 设想 ，Wade 等 (1996) 
用 fadrozole 处 理 5~8 KA SiH ERE, WEN 
RES ARB, DAA A HERRAR 
FÈ RADERATS, Ri, A 
fadrozole RNR BRA SAR. AAS 
巢 的 分 化 必须 要 求 有 内 激素 的 合成 ， 所 以 处 理 后 的 
ES EK SILA, HOME, ERAR 
SORES, AUS ET REPEL Re SRS RHR. 
BÆ, SALAR TRH RAE BILE RAB. 
这 说 明 鸟 脑 的 雄性 化 发 育 并 不 仅仅 是 雄 激 素 诱 导 的 
结果 。 一 种 原因 可 能 是 卵巢 分 泌 抗 雄性 因子 ; 另 一 
种 原因 可 能 是 鸣 轩 系统 的 雄性 化 发 育 部 分 受 控 于 其 
他 过 传 因素 。 由 此 推测 ， 部 分 抑制 雌 激 素 合 成 并 不 
妨碍 遗传 型 雄 乌 鸣 餐 系统 的 雄性 化 发 育 ， 罕 丸 组 织 
和 守 酮 不 能 使 遗传 型 上 难 鸟 的 鸣 轩 系统 完全 雄性 化 发 
育 。 


3 TERRA we SUS a ay 


TES PRS OE AE BIE, MGMT HR 
ASE ROE. RHESHE RT RRS UHRA 
(open-ended) 乌 类 ， 在 每 个 繁殖 季节 都 变换 音节 。 
在 非 繁 殖 季 节 哆 餐 的 稳定 模式 消失 、 新 音节 加 人 ; 
而 繁殖 季节 到 来 ， 鸣 呈 再 次 稳定 【Nottebohm 等 ， 
1986). HEA PEA a ZS DR FS OF i A 
(critical period) 5%, m $R Wig we th Fe BR Hy ES HE 
变化 , 但 并 不 逐年 改变 音节 (Brenowitz, 1997). 
因此 鸣 峡 行为 的 季节 性 改变 不 一 定 伴随 新 鸣 曲 的 学 
习 或 鸣 曲 库 的 重新 设置 。 

鸣 哟 行为 的 周期 性 变化 伴随 着 发 声 相 关 核 团体 
积 的 季节 性 变化 。 发 声 相 关 核 团体 积 季节 性 增 大 和 
鞭 缩 与 血清 中 罕 柄 含量 有 关 。 而 等 柄 含量 的 变化 又 
与 性 腺 结构 的 周期 性 变化 有 关 。Smith 等 (1997) 
通过 激素 和 光 周 期 在 驱动 雄性 成 年 鸟 脑 季 节 性 改变 
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的 作用 研究 中 ， 暗 示 长 日 照 刺 激发 声 核 团 生 长 主要 
MSMR RR. BRE SR 
改变 的 重要 因素 。 检 和 测 成 年 雄性 金 丝 堂 血 中 激素 的 
AER, HAR TESIR E N h a 
EEPE. MCMKHSHMARRA RRR 
音节 的 增加 。 而 军 羡 保持 一 定 水 平 不 变 ， 使 繁殖 期 
内 鸣 吐 维持 稳定 (Nottebohm 等 ，1987)。 与 此 相 
WU, JER R A Ah E RAR RES HERE 
失 或 变 得 不 稳定 ; MARES ASSAD, BE IE 
恢复 稳定 的 鸣 逻 模式 ， 这 些 与 用 幼 鸟 所 做 实验 获得 
的 结果 一 致 。 提 示 ; KK SRE AEH 
必需 的 ， 而 高 水 平 举 酮 是 感觉 运动 学 习 和 哆 只 定 型 
所 必需 的 。 有 趣 的 是 ,成 年 雄性 斑 胸 草 兴 的 发 声 行 
为 不 随 季节 而 变化 。 抗 性 激素 处 理 或 去 雄 都 不 会 使 
FRE ASG ES, TE OS pe a DB BB 
的 改变 (Bottjer 等 1992), 





瞧 激 素 在 学 习 新 鸣 曲 的 季节 性 变化 中 的 作用 尚 
不 清楚 。 在 听觉 记忆 的 早期 阶段 ， 凤 激素 对 幼 鸟 的 
发 声学 习 是 必需 的 ,但 尚 不 清楚 成 年 鸟 的 非 繁殖 期 
内 是 否 也 是 如 此 。 成 年 雄性 金 丝 党 血清 中 的 肉 二 醇 
水 平 并 不 随 季 节 变 化 ， 而 且 血 清 中 的 峻 激素 含量 并 
不 能 反映 脑 区 激素 水 平 的 变化 (Schling，1997)。 

综 上 所 述 ， 性 激素 在 鸣 团 学 习 全 过 程 的 各 个 环 
节 ， 在 细胞 、 回 路 、 行 为 不 同 水 平 上 发 挥 作用 ， 这 
些 结果 为 我 们 深入 了 解 脑 在 学 习 记 忆 中 的 作用 机 制 
提供 了 许多 有 价值 的 资料 。 鸟 鸣 学 习 过 程 与 人 类 语 
言 学 习 有 许多 相 亿 之 处 ， 如 控制 发 声 的 脑 区 都 具有 
左 侧 优势 现 每 ; 幼 鸟 和 幼儿 学 习 发 音 都 在 临界 期 内 
进行 ; 鸟 类 与 人 类 性 激素 水 平 的 改变 对 发 声学 习 的 
影响 等 。 鸟 鸣 的 研究 有 重要 理论 意义 ,因此 近年 来 
已 逐渐 成 为 国际 神经 科学 领域 的 热点 问题 之 一 。 
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THE HORMONAL REGULATION OF YOCAL BEHAVIOR IN SONGBIRDS 
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( Department of Neurobiology, School of life Sciences, Northeast Normal University, Changchun 130024) 


Abstract This paper discussed the sex steroid hor- 
mone effect on vocal behavior and neural circuits in 
songbirds. It reviewd the effect of sex steroid hor- 
mone in vocal learning of young bird and song plastic- 
ity of adult bird in the level of neuron, circuits and 


behavior. We described new data in this fields in do- 
mestic and abroad, and have important value for the 
future research in the neural mechanism of learning 
and memory of animals. 
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